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論 文 内 容 要 旨
序 論
北 日本地域 の冷害気象は低温のみな らず必ず極端な照 度の低下 を伴 っている。低 温 ・低照
度 とい う気象条件は植物の光合成 を低下させる。これまでの知見 によ り低照度下で成育 した
イネは、葉面の拡大、 クロロフィル(Chl)量 の増加、そ して葉身の非体構成炭水化物含 量
が低 下する等 の応答 を示す ことが明 らかにされ ている。それに対 し、低温環境ではそれ らの
因子に対 して全 くの逆の応答を示 し光合成 を営 んでいる。これは低温 と低照度 が光合成にそ
れぞれ全 く異 なる影響 を与えることを意味する。ゆえに、低温と低照度の二つの環境 因子が
組み合 わされ た環境 に、植物がいかに馴化 し光合成 を営な のか、また光合成の低 下を補償 す
るべ くいか に光合成 器官 を発 達させ成長 するのか を明確 化 することは 生物学的 に興味深 い
だけでな く、将来、それ らの環境に よ り適応的な イネを作 出するための方向性 を示す上で農
学的にも非常 に重要であ る。 しか し、そのよ うな ことは全 く調べ られていない。そ こで本研
究では、イネを材料 として植物 自身がもっ低温 ・低照度 という複合 的なsuboptima1環 境への
馴化能力 を個葉光合成の生化学的 レベルと個体成 長の レベルの二面か ら明確 に し、イネの成
長の全体像 を得 ることを試みた。
第1章 低 温 ・低 照度 環 境 下で 成 育 した イ ネ 葉 の光 合 成特 性
q植 物の光合成は、Farquharら(1980)やSharkey(1985)の 光合成 モデルに従 えば、光
飽和 、 適温 の場合 、低CO2分 圧下 で はCO2ガ ス拡 散 を含 めたribulose-1,5-bispho串phatate
carboxylase/oxygenase(Rubisco)の 炭酸固定能 力に、高CO2分 圧下では光化学系電子伝達能
力を介 した、あるいは光合成最終産物(sucroseβtarch)合 成 に伴 う無機 リン酸 の再生産能 力
を介 したRuBPの 再生産能力 に律速 され る。光 が不十分 な場合には、集光機能 を含めた電子
伝達能力 に律速され る。光飽和、適温下において、大気CO、 分圧の光合成はCO2ガ ス拡散を
含めたRubiscoの 炭酸固定能力に律速され、一時 的に低温 にさらされる とRuBPの 再生産速
度に律速 され るこ とが分 かっている。そこで本 章では、低 温 ・低照度 での成育が上記の光合
成を支配す る各能力間のバ ランスに与 える影響 を明確にす るために、この光合成モデルに従
って、低co2、 高co、 分圧下の光合成速度 を測定 し、同時 にRubisco量 、集光機 能に関する
Ch1量 、電子伝達系のキー タンパ クであるcytochrome(Cyt)ノ 量、光合成最終産物sucrose合
成系のキー酵素であ るsucrose-pho卵hatesynthase(SPS)活 性の測定お よびそれ らへの窒 素 .
分配率の変化 の解析 を行 った。そ して、認め られ た応答 は低温 ・低照度環境で光合成 を営む
にあた りどの ような意味 あい をもつのか考察 した。
低 温 ・低 照 度 下 で 成 育 した イネ葉 の光合 成 特 性 と光 合 成 を支配 す る因子 間 のバ ラ ン
ス変化
低温 ・低 照度(昼 温/夜 温;20双8℃ 、照度;350μmolm4♂)環 境、お よびその対照区と し
て適温 ・高照度(25/20℃ 、1000μmolm㌔1)i環 境で約3週 間成育 させたイネ(ノ トヒカ リ)
葉について、それぞれの成育環境条件下での光合成速度 を測定 した(Fig.1)。 成育環境 下
での光合成 速度 は、低温 ・低照度植 物で明 らかに低か った。ところが、両植物について低温 ・
低照度下で測定 された光合成速度 を比較す ると、対照植 物 よ りも低温 ・低照度植物で有意 に
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高 かった。そこで、この光合成 の向上が、光合成 を律速 する各因子の どのよ うな変化 に由来
するのか明確 にす るための解析 を行 った。その際、光合成 の変動は単純 に葉 身全窒素濃度の
変化で説明がつ く可能性 も考 えられたので、葉面積 当た りの葉身全窒素量 を基準 として光合
成特性の比較 を行 った。
光飽和、大気CO、 分圧下の光合成速度 を最適温度の葉温25℃ と低温領:域であ る20℃ で測
定 し葉身全窒素量 に対 して比較 した(Fig.2)。25℃ の場合、光合成速度 に舞 がないの に対
し、20℃ の場合、葉身全窒素量の高い領域で低温 ・低照度植 物で20-25%程 度増加 した。こ
の とき、低温 ・低照度植物 の気孔 コンダクタンス と葉 内CO2分 圧は低 く、光合成速度の増加
は気孔 の応答で説 明がつかなかった。また、Ch1量 にお いては差がないこ とか ら集光機能の
違いで も説明がつ かなか った(Fig.3)。 そ こで次に、光飽和 下でco,ガ ス分圧 を変えて光
合成 を測定 し、光合成 を律 速する能力の変化 を評価 した。Rubiscoの 酵素的能力によって律
速 され る低CO2分 圧領域の光合成速度 には差は認め られなか った。一方、RuBP再 生産能力
で律速 され る高CO、 分圧領 域の光合成速度は、いずれの葉温でも葉身全窒素量の高い領域 に
おいて低温 ・低照度植物で高 く、RuBP再 生産能力の向上 が示唆 された(Fig.4)bそ こで、
このRuBP再 生 産能力の向 上が光合成関連 タンパ ク内の窒素分配 の変化 に起 因するのか明
確 にするために、Rubiscoお よび他 の光合 成関連タ ンパ クの量お よび活性 と葉身全窒素量 と
の相関解析 を行 った(Fig.3)。 しか し、それ らの関係 に差はない ことか ら、RuBP再 生産能
力の 向上はそれ を律速す る因子への窒素投資が増加す るこ とによるものではない、すなわち
タンパ ク量の増加 による ものではないことが分か った。そ して、RuBP再 生産能力 を律速す
る因子 に関与す るキータ ンパクやキー酵素のlnvivoで の活性制御がRuBP再 生産能力の向上
に関与 してい る可能性が推 察された。
以上の結果 よ り、低温 ・低照度植物ではRuBP再 生産能力が向上 して いることが示唆 され
た。イネに とって葉温20℃ とい う低温領域 では、光合成の律速はRubiscoの 炭酸 固定能力 よ
りむ しろRuBP再 生産能力 による律速が強 くなる。それゆえ、その能力が向上 した低温 ・低
照度植 物は最適 な環境で成 育 した植物 に比べ、低温領域の光合成が相対的 に高 く維持されて
いるもの と思われた。しか しこのRuBP再 生産能力の向上は低温 ・低照度環境 下での光合成
の低下 を十分 に補 償するほ どの ものではなかった。
低 温 ・低 照 度 イネ の低 温 領 域の 光合 成 速 度 を増加 させ る活性 制御 機 構 の 解 析
上記の結果 よ り、低温 ・低照度植物の大気CO2分 圧下、低温領域(葉 温20℃)の 光合成速
度の増加 には、RuBP再 生産能力を律速する因子の活性化状態の向上 が関与 しているこ とが
推察 された のでその生化学 的要因につい てい くつ かの検討 を加 えた。 数種の植 物におい て
RuBP再 生産能 力は、その因子 が律速す る条件下 においてRubiscoの 活性化状態 と相関がある
こ とが知 られてい る。そこで、まず大気CO2分 圧、葉温20℃ でのRubisco活 性化率 を調べた。
その結果、両植物 とも90%以 上のRubiscoが 活性状態 にあ り、低温領域の光合成速度の増加
はRubisco活 性化 率の増加 に伴 うものではないことがわかった。次に、低温 ・低照度植物の
低温領域の光合成速度の増加は、RuBP再 生産能力 を律速する因子であ るタ ンパ クや酵素 の
invivoで の活性化状態の向上に起因する可能性 が考え られたので、光合成最終産物合成経路
一569一
の活性化状態 を調査す るためにそのキー酵素であるSPSに つ いて調べた。SPSの 活性化状態
はHuberら(1989)のlimitingassayとVmaxassayの 比をとり、生体 内でのSPSの 基質親和
性 の差 に起 因 した活性化状態 を比較 した(Fig、5)。 ところが、大気CO2分 圧、葉温20℃ で
のSPS活 性 化状態は低温 ・低照度植物のほうがな しろ低 く、SPSの 活性化状態では低温領域
の光合成速 度 の増加 を説明す ることができない ものであ った。今後は、低温 ・低照度植物の
低温領域の光合成速度の増加 させ る要因として、ここで調べた以外 の因子、特 にinvivoで の
電子伝達活 性 によるATP生 産速度 を評価 する必要があ ると思 われ る。
第2章 低 温 ・低 照 度 環 境下 にお け るイ ネ の個 体 成 長
低温 ・低 照度環境 によ り葉の光合成が低下す るとき、光合成の低下 を補償 する馴化能力が
個体成長 レベルでも認め られ るのか を明 らかにする ことを目的 とした。ここで光合成 を行 う
場で ある葉 身に注 目し、葉身の形成 ・発達は どう変 わ ったか、葉身へ どれだけ窒素を投資 し
たか、そ して光合成産物は成 長に効率 よ く利用されて いるか とい う観点か ら調査 した。第1
章 とi司じ条件 で成育 させたイネについて、播種後56-70日 間の成長解析 を行 い、また播種後
70日 目に各器官別 の窒素定量お よび炭水化物量の 日変化 を解析 し、以下の知見 を得 た。
葉 身 の展 開 と個体 レベル で のN分 配 の変化
低 温 ・低 照度植 物は極端 な純 同化 率(NAR)の 低 下に よ り総乾物 重お よび相 対成 長 率
(RGR)が 低下 した(Fig.6)。 一方で、葉 面積比(LAR)が 増加 し、個体乾物重に対 して
葉面 が拡大 していることが分かった。同時 にバ イオマス分配比 についてみる と、葉身/葉鞘比
が低温 ・低 照度植物で高 く、また葉の厚みの指;標であ る比葉面積(SLA;m294)が 増加 した。
この ことは、低温 ・低照度植物は よ り葉 身ヘバ イオマ スを分配 し、よ り薄 く広 い葉 を展開 さ
せて いるこ とを意味す る。さ らに個体内のN分 配 にっいて調べ ると、低温 ・低照度植物 で葉
身へ のN分 配量が増加す る傾 向にあ った(Fig.7)。 これらの応答は低照度単独 の環境で成
育 したイネ と同じ応答であ り、低温 ・低照度植物は光 を捕集す るために葉 をよ り広 く薄 く展
開 し、個体 レベルの光合成 を高 めるために葉身への窒素投資 を増やす と解釈 され る。しか し、
それ らの補 償作用は光合成 やNARの 低下 を十分 に補 償するものではなかった。一般 に、低
温単独で成 育 した植物は葉面の展開 を縮小 し、葉 身へ の窒素投 資を減 らす ことが指摘されて










低照度植物で大 きかった(Fig.8)。 夜 聞に減 少 するこれ らの炭水化物の うち一部は呼吸 と
して消費 されてお り、 その消費の拡大は体構成 バイオマ ス増産には不利であ る。そこで、夜
間の個体全体 の呼吸速度 を同時 にモニ ター した ところ、両植物において統計的有為差は認め
られなか った。従 って、呼吸 による炭素消費量を加味 した上で も夜間における乾物重あた り
の非体構成炭水化物の減少量は低温 ・低照度植物で多い こ とが明 らかとなった。夜間におけ
る非体構成炭水化物の利用率が高 く、集積す る非体構成炭水化物 が少ないことは、それらが
成 長に効率 よ く利用 され ることを意味すると考え られ る。ゆえに、低温 ・低照度植物は限 ら
れた量の光合成産物 をよ り効率 よ く成長に利用 している と考えられた。
ま とめ
本研究では、低温 ・低照 度環 境 にイネがどのよ うに光合成を営 み個体成 長するのかを明確
に解析 し、それ らの環境への馴 化能力 と限界について調査 してきた。その結果、個葉光台成
のレベルでは、光合成 律速因子 の うち、RuBP再 生産能力 を向上 させ る応答が認 められた 。
この能 力の 向上は光飽 和条件 では低温下 の光合成速 度 を高 く維持 させ ることに効果的で あ
ったが、低温 ・低 照度環境 下での効 果はわずかであ った。個体 レベルでは光 をよ り獲得す る
べ く、葉 身を広 く薄 く展 開させ、また葉身へ の窒素投資 を高めて個体全体で光合成の低下 を
補償 する応答 がみ られた。 しか し、この ような補償 作用 も低温に よ り抑制 を受け、結果的に
はRGRの 回復 には至 らなか った。 また、低温 ・低照度植物 には、光合成産物 を成長に効率
よ く利用 する応答 も認め られ、 これ も成育環境 に対す る馴 化の一つ と考え られた。この よう
に、低 温 と低照 度の組 み合 わせは、個体 レベルでは い くつかの補償作用を伴 うものの葉の光
合成 そのもの を強 く抑制 す るものであ ることを意味 して いる。すなわち、低温 ・低照度下の
光合成 の低下が直接 、個体成 長を抑制 してい ると捉 えるこ とがで きる。しかし、このような
状況の 中で個葉 レベルで認 め られたRuBP再 生産能 力の向上は、わずかば か りで も与えられ
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論 文 審 査 結 果 要 旨
本研究は,北 日本地域で問題 となっている冷害気象を想定 した生理的な低温 ・低照度 という複合的な
subOP七imalな 環境条件下においてイネがどのように光合成を営み,成 長するのかを解析 したものであ
る。
生理的な低温 ・低照度環境を20/18℃(昼 温ノ夜温)および350μmolquanねm-2s'1と し,対 照区は25/20
℃および1000μmolquantam』2s'1に 設定 して,そ の条件下で成育 したイネの個葉 レベルでの光合成特
性を解析 した。その結果,光 合成を律速する因子のうちRuBP再 生産能力を向上させる応答が認められ
た。そして,こ の応答は低照度 よりむしろ低温の影響を強 く受けた結果ではないか と推察された。 しか
し,こ のRuBP再 生産能力の向上は,光 飽和条件では低温領域での光合成速度を高 く維持することに効
果的であったが,低 温 と低照度の組合せの環境での効果はわずかであ り,そ の環境下における光合成の
低下に対する補償作用 としては小 さい ものであった。しか し,イ ネが本研究で設定 した低温 ・低照度環
境下において,ポ テンシャルの光合成能力を向上させるという積極的な馴化応答を示すということが本
実験で初めて明かにされた ものである。
次に,こ の低温 ・低照度環境下でイネが どのように成長 したのかを個体レベルで解析 した。その結果,
イネは低温 ・低照度環境下で成育する過程において,光 をより獲得するべ く葉身を広 く薄 く形成 し,ま
た葉身への窒素投資 を高めて個体全体の光合成効率 を高めようとしている姿が明かになった。 しかし,
これらの補償作用 も低温による抑制を受けて,結 果的には相対成長速度の回復 も小さなものであった。
また,低 温低照度植物は個体乾物重あたりの光合成産物の利用効率が若干高 く,こ れも個体成長におけ
る馴化応答の一つと考えられた。このような低温 ・低照度植物の個体 レベルでの成長は光合成産物の不
足 した状況での成長であ り,明 かにsource-limitの 成長であることがわかった。
以上のように,本 研究は低温 ・低照度環境下で成育 したイネの個葉 レベルでの光合成特性と個体 レベ
ルでの成長特性を明かにしたものである。この論文内容に対する審査員から質疑は,設 定された低温1
低照度条件の持つ意味は何か,RuBP再 生産能力を決定 している生化学因子は具体的た何か,個 体にお
ける光合成産物の利用効率という用語が意味するものは何か,お よびこのような低温 ・低照度下でより
positiveに 成長するイネの姿は具体的にどのようなものであるのか等のものであった。それらへの本研
究者の応答を含め,審 査員一同は本論文が博士(農学)を与えるに値する内容であると判定 した6
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